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上丘の誘発電位に対する視覚領刺激の効果
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まえおき
大脳皮質の視覚領から上丘に投射する神経線維群，す
なわち皮質上丘路は Monakow (1889)により組織学的
に早くから観察され，その後の Probst (1902); Barris， 
Ingram & Ranson (1935); A1tman (1962)らの変性
実験によって起始および終止部が一層明らかとなり，さ
らに大谷(1964)により，これが Woo1sey(1947)のい
うVr域および V][域を含む広義の視覚領から起こり，
局在的対応関係をもって主として上丘の浅灰白層に終わ
るとされた。
他方，網膜から上丘に至る網膜上丘路の存在も，眼球
摘出実験を行なった Monakow (1889)によって提唱さ
れ，その後，組織学的 (Probst 1902; Barris et al. 
1935; A1tman 1962)および，生理学的 (A1tman & 
Malis 1962)にも確認され，主として上丘の浅灰白層に
終わるとされている。すなわち，上丘の浅灰白層は広義
の視覚領から起こる皮質上丘路のみならず，網膜から起
こる網膜上丘路の終止部でもある。
本実験では皮質上丘路の存在を電気生理学的に確かめ
ることがで、きた。同時に，上丘は光刺激に関与した眼球
運動を制御する中継点と考えられているが (Apter 
1946; Meikle & Sprague 1964)，本実験によれば網膜
からの情報が視覚領に到着し，そこからあらたに上記の
皮質上丘路を介して下行し，網膜から直接上丘に至る神
経線維すなわち網膜上丘路に影響をおよぼしうることが ι
わかった。そこで皮質上丘路をこのようなフィードパッ
ク系としての立場から考察した。
実験方法
実験には体重 2.5kg以上のネコをもちい，エーテJレ麻
酔下で視神経を眼球後部で露出し，脳定位固定装置に固
定する。次に視覚領を露出するため一部の頭蓋骨を除去
し後述の諸電極を装置したのち，エーテル麻酔を停止
し，人工呼吸のもとに， F1axedilによる非動化を行な
う。測定記録はエーテル麻酔停止後 2，3時間おいてから
始める。 ]asperのアトラス (1954) により上丘に外径 
0.5mmの双極同心円針電極を刺入して電位を導出する。
導出部位は視神経の電気刺激による誘発電位の最大にな
る場所を選んだが，同時にこの部位は電極の刺入により
一時的ながら著明な自発性スパイク放電が得られたの
で，容易に認識できた。さらに実験終了後，脳を 10%ホ 
Jレマリンで固定し， K1uver染色による組織学的検索に
より，導出部位が上丘の浅灰白層にあることをたしかめ
た(図 1)。
このように上丘の浅灰白層には自発性の電位変動が見
図1. ネコ脳の上丘浅灰白層に終止した電極痕。 
10%ホルマリンで回定した脳をセロイジ
ンに包埋し， 30μ の連続切片としたのち 
K1uver染色を施した。
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られるので，視神経や視覚領の刺激で誘発される電位と
区別する必要がある。そこでコンピューター〈日本光電
製， ATAC 401)を用いて，誘発電位を加算し，自発性
の電位変動を除外した記録も同時に行なった。もとも
と，自発性の電位変動に対する誘発電位の大きさの割合
が大きいので，少ない加算回数でその目的が充分に達せ
られる。 したがって本実験の加算は，すベて 10回にと
どめた。
露出した視神経に 2本の銀線を接触せしめ，期間 1 
msecの直角波で刺激した。 他方，視覚領を刺激するた
め銀球電極を軟膜上に接触せしめ，やはり期間 1msec 
の直角波をあたえた。視覚領の刺激部位はその刺激によ
る上丘からの誘発電位が最大になるように定められた。 
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図 2. 視神経刺激，視覚領刺激，外側膝状体刺激に
よる上丘および視覚領の誘発電位。 a:視覚
領刺激による上丘の誘発電位。 b:外側膝状
体刺激による上丘の誘発電位。 c:外側膝状
体刺激による視覚領の誘発電位。 d:視神経
刺激による上丘の誘発電位。 e:視神経刺激
による視覚領の誘発電位。それぞれ左側は単
発の誘発電位，右側はそのものを 10回加算し
た電位を示す。本実験での加算の記録はすべ
実験成績
上丘における誘発電位
視神経，外側膝状体，あるいは視覚領を電気刺激する
ことにより，それぞれ上丘に電位を誘発することができ
る(図 2)。 
a. 視神経刺激による上丘の誘発電位
視神経刺激により上丘に誘発される電位はその応答時
より， 3つの成分すなわち 10，IIoおよび IIIoに分け
られる(図 3d)。その応答時はそれぞれ約 5msec，10 
msec，および50msecである。 
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図 3. 視神経刺激による上丘の誘発電位(単発〉。
それぞれの上の線は刺激点および刺激強度を
〉日間
. 0  
て10回加算のものである。誘発電位の記録は 示す。 a-eの順lと視神経刺撒強度は増してい
すべての図において上向きが陰性である。 a る。刺激強度を増す ζ とによれ 10，IIo， 
の Iv，IIv，IIIv，d，eの10，IIo，IIIo，に IIIoが現われる様子を示す。 乙の 10，IIo 
ついては特に本文を参照。 および IIIoについては本文を参照。 
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視神経に対する刺激を徐々に強めると，まず 10が生
じ(図 3a)，ついで IIloが生ずる(図 3b)。さらに刺激
を強めると 10とIIIoの聞に IIoが生ずる〈図 3c)o IIo 
はもっとも刺激闘値の高い成分である。 
Altman et al.(1962)は視神経を刺激して，上丘か
ら同様の誘発電位を記録した。しかしその記録では本実
験で得られたような早期の成分，すなわち 10は見られ
ていない。 これは彼らの実験が Nembutal麻酔下で行
なわれたためであると思う。彼らが得た最初の電位の応
答時は 8msecである。したがって彼らが同時に誘発し
た視覚領の電位までの応答時 lmsecとは約 7msecの差
がある。この結果を本実験の記録からみると，上丘の誘
発電位の IIo(図 2dの IIo)と視覚領の誘発電位の 10
〈図 2eの 10)の差に相当することになる。 上正の誘発
電位の IIoに注目すると，このものを生ずるためには次
の2つの径路が考えられる。その一つは上丘の電位発生
が視覚領のそれより遅れていることから，このインプル
スが視覚領を経由し，あらためて上丘に至ったものであ
るという考えである。もう一つの径路は視神経から直接
上正に到着しているものである。後者の場合には，その
応答時がかなり長いところから伝導速度の遅い神経線維
でなければならない。事実， Bishop & Clare (1955)に
よると視神経の中には，細い線維群が含まれているの
で，これが上丘の IIoに関係していると思われる。後述
するように， Nembutalの麻酔で IIoはいく分減少する
が，この減少した分が第一の径路，すなわち視覚領を経
由して上丘に達したものであり，残存する分が視神経の
中に含まれる細い線維に由来する誘発電位であると考え
られる。なお， IIoが視神経刺激で誘発されるためには
かなり高い刺激強度を必要とした。すなわち， IIoを生
ずる視神経の刺激闘値は高いのである。
つぎに，上丘でみられる早期の成分 10についてであ
るが，これに相当するものはすでに Jassik-Gerschen-
feld， Ascher & Guevara (1966); Sumitomo & 
Hayashi (1967)により記録されている。特に Jassik-
Gerschenfeld et al.(1966)はこれを視神経から外側膝
状体への線維の副枝として直接に上正へ投射する太い線
維 (Barriset al.1935; Glees 1941; O'Leary 1940) 
によるものであろうと考えており，本実験の 10もおそ
らくそれと同様のものであろうと思われる。しかし， 1 
のc項でふれるように，外側膝状体を刺激して上丘から
応答時の短い誘発電位を記録できるので，このものを視
神経から外側膝状体を径て間接的に上丘に至ったものと
考えられないこともない。 
IIIoは 10，IIoに比して応答時がかなり長く，また 
1のd項でも述べるように， Nembutal麻酔で消失して
しまうようなことなどから，何か二次的に発生する電位
であろうと考えられる。 
b. 視覚領刺激による上丘の誘発電位 
Altman et al.(1962)は視覚領刺激による上丘の誘
発電位を得ることができなかった。これらは彼らも推定
したように， Nembutal麻酔によるためと思われる。本
実験のように，いわゆる無麻酔の状態にじたネコでは視
覚領刺激によって明らかに上丘で誘発電位が得られる。
この誘発電位も視神経刺激の場合と同様に応答時の長短
から 1v，I vおよび IIIvの3つの成分(図 2a)に分
けられる。すなわち応答時が数 msec後の細かな振れを
伴う 1v，10 msec後にみられる IIv，刺激後 50msecた
ってみられる遅い IIIvの3成分である。
これらの成分のうち， 1vは応答時が短いので皮質上
丘路そのものから発生した上丘電位で、あり， IIvおよび 
IIlvはいくつかのシナップスを介して発生した電位と思
われる。 その理由は図 4で見られるように Nembutal
麻酔で Ivは影響されないが， IIvと IIIvは消失してし
まうからである。 
IIIvは IIvによる二次的なものであろうと考えられる。 
c. 外側膝状体刺激による上丘の誘発電位
外側膝状体刺激により上丘に誘発電位を得ることがで
きた(図 2b)。これは応答時が 1，..，2msecの速い伝導
のものと， 20 msec位のものである。これらは， Clark 
(1932); Harman &;Berry (1956); Altman (1962)が
指摘した外側膝状体より直接上丘へ投射する線維による
ものであるかもしれない。
したがって， 1のa項で、述べた上丘の誘発電位のうち，
視神経刺激後最も早く現われる 10の成分は視神経から
直接上丘に達したもののみならず，外側膝状体を径て間
接的に(図 2bの速い伝導のものを介して〉上丘に達し
たものと考えることもできる。 
d. 上丘の誘発電位におよぼす Nembutalの効果
視神経刺激および視覚領刺激による上丘の誘発電位の
うち， IIoの Nembutal感受性は特徴的である。 50mg/ 
kgの Nembutalを静脈内に注入すると(図 4)，ただち
に視神経刺激による上丘誘発電位の IIIoが消失するが， 
IIoは多少小さくなるだけである(図 4の左側〉。すなわ
ち IIoの一部は Nembutalに影響されるので，そのもの
が視覚領を経由して生じた成分であり，他の大部分はそ
の影響を受けないで直接に視神経から上丘への径路によ
り生じた成分であると思われる。しかも，その径路は I
のa項で述べたように伝導速度の遅い線維であるので視
神経中の細い線維 (Bishopet al.1955)であると思わ
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す。 C:Control，after: Nembutal50mg/kg 
を静脈内注入直後左側の IIoは小さく， IIIo 
は消失している。右側の視覚領刺激では IIv， 
IIIvは著しく小さくなる。 30sec，60secはそ 100 msec 
図 5. 視神経刺激による上丘の誘発電位に対する視
〉自の
. 0  
れぞれ注入後の時間経過を示す。 60sec後で
右側の 1v，IIIvはほとんど消失している。 
れる。一方，視覚領刺激に対する誘発電位では Nem-
butalの注入後ただちに IIv，IIIvの振幅は減少し，約 
60 sec後にそれはほとんど消失してしまう。 
e. 視覚領における誘発電位
視神経刺激による視覚領での誘発電位(図 2e)はそ
の応答時よりほぼ 3つの成分，すなわち 10，110および 
IIIoに分けられる。最初に現われる電位変動は経過が早
く数 msecで終わるものであり，次のものは約 10msec 
後に現われるゆっくりした電位変動，さらに 1110は50 
msec後に現われる。
覚領刺激の効果(加算電位による〉。 視覚領
刺激が弱く上丘の誘発電位で Ivしか見られ
ない場合。 C:Control，右側の数値は両者
の間隔を msec.で示したもの。
それらのうち 10は Malis& Kruger (1956)によっ
て記録されたものに相当し，視神経から視覚領まで伝導
速度の早い線維を介しての反応であると思われる。この
径路と lのb項で述べた皮質上丘路とを介して視神経刺
激で上丘にみられる 110の成分の一部が伝導されるもの
と考えられる。
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2. 視覚領条件刺激の効果 
視神経刺激による上丘の誘発電位に対して視覚領から
の投射路がいかなる影響をおよぼすかということをみる
ために，視覚領刺激を条件刺激としてこれが視神経試験
刺激による上丘の誘発電位におよぼす効果を調べた。
図5は視覚領刺激が弱い時で，上丘誘発電位に IIvが
現われていない。この程度の条件刺激の場合には，両刺
激の間隔をいかに変えてみても試験刺激による誘発電位
“ ‘ 
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信 平
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100 
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100 msec 成分。 B:上丘誘発電位の IIoの成分。横軸
図 6. 視神経刺激による上丘の誘発電位に対する視 は間隔，縦軸は Control 1乙対する振幅の変
覚領刺激の効果。視覚領刺激が強く， IIvも 化を%で示す。間隔が 100msec前後でAに
見られる場合。 Cおよび右側の数値は図 51乙 おいては抑制が， B においては促進効果が見
同じ。 られる。 
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は不変である。条件刺激の強度を増して，それによる上
丘誘発電位に lIvがはっきり出現しているような場合
(図的には条件刺激と試験刺激の間隔を近づけ，それが 
10....20 msecになると試験刺激による IIIoがあきらか
に小さくなってくる。しかしその際に IIoは変化しない
か，あるいは，むしろ大きくなる傾向が見られた。
同様の実験を行なった全例について， IIoおよび IIIo
の変化に注目してこれをグラフに描いたのが図 7であ
る。 1110(図 7A)は両刺激の間隔が 100msec前後にな
るとそのほとんどが 100%以下となっており，視覚領条
件刺激により抑制効果を受けていることがわかる。 110
(図 7B)においては刺激間隔が 100msec前後ではむし
ろ促進されている。
視神経に二重刺激を行ない，それによる上正の誘発電
位の回復過程をみると(図的， IIoも IIIoもともに 200 
msec以内の刺激間隔で抑制される。 これは先行する興
奮の不応期に次の興奮が入ったためということで説明で
きる。視覚領刺激が上丘に対して，視神経刺激と同じよ
うに作用するものならば，図 5，図 6の結果も視神経の
二重刺激の結果(図 8)と同様に 100msec以内で IIo， 
1110ともに強い抑制が見られなくてはならない。しかる
に図 7より判るように視神経刺激による上丘の誘発電位
のうち IIoの成分は視覚領刺激により促進効果を受けて
いる。このことより視覚領刺激は視神経から上丘への径
路に特徴的な作用をおよぼしているものと考えることが
できる。換言すれば，上丘の IIIoに対しては抑制を， IIo 
に対しては促進効果である。 
3. 微小電極による上丘単位誘発電位 
微小電極を上丘に刺入することにより上丘の単位誘発
電位を記録することができる(図 9)。視神経刺激の場合
(図 9A)は刺激後， 10，.._20 msecの期間および 60，.._80 
msecの期間とにスパイクの群発射をみる。 図9Aの上
段に組大電極による誘発電位を示したが，それと対比す
ると最初のスパイク群は IIoの立上りの部分に相当し 
のみたスバイク群と同じもので962)(11. Altman et a は両者ともよく見られるが，遅いスパイク群は視神経刺
あろう。次のスパイク群は1110の立上りの部分に相当し
ていると思われる。また最初のスパイク群には 10の成
分に相当するものも含まれていることも考えられる。
一方，視覚領刺激の場合には刺激後 5，.._15msecの期
間および 60....140msecの期間とにスパイク群が得られ，
図 9Bの上段にある組大電極による誘発電位と対比する
と早いスパイク群は Ivおよび IIvに相当し，次のスパ
イク群は IIIvに相当しているものと思われる。
図9の A，Bのスパイクを比較すると早いスパイク群
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図 8. 視神経の二重刺激による上丘誘発電位の回復
過程を示す。 110，1110 はともに抑制されて
いる。 Cおよび右側の数値は図 5，乙同じ。
激の場合の方がよりよく見られた。
すなわち，視神経刺激でも視覚領刺激でもともに同じ
大きさの上丘単位誘発電位が得られている。両刺激によ
り同一のネウロンが発火していることがわかる。またそ
の発射ノTターンも同様の群発射を示していることから，
網膜上丘路と皮質上丘路は同じ上丘ネウロンに終わり，
そのネウロンに対する伝達効果も同様な機構によってい
ると考えられる。
B 
図 9. 微小電極による上丘の単位誘発電位。 A:視神経刺激。 B:視覚領刺激。時標および電位の大きさの
補正はすべて BF:示した。 AおよびBの上に示したのは粗大電極により導出した上丘の誘発電位。
考 察
皮質上丘路は Monakow (1889)の記載に始まり，そ
の後の Probst (1902); Barris et al.(1935); Altman 
(1962)などにより組織学的に確かめられてきた。さら
に，大谷(1964)は皮質上丘路について，狭義の視覚領 
(Brodmann 1902の 17野〉のみならず， Woolsey (1947) 
がネコ脳でいう広義の視覚領，すなわち， Vrおよび V:n
域より起こり，局在的対応関係をもって上正に終わって
いること，およびそれが網膜上丘路の終止部とまったく
同じ場所であることを述べた。 
Altman et al.(1962)は Nembutal麻酔ネコで視覚
領と上丘を刺激し，その両者でそれぞれ誘発電位を求め
ようとしたが失敗した。これは彼らも推定しているよう
に麻酔によるためと考えられる。
本実験はエーテノレ麻酔下で外科的手術を施し，エーテ
ノレ麻酔の停止後， Flaxedilで非動化したネコで試みた
が，視覚領の電気刺激により上丘に誘発電位が記録され
た。このことは，皮質上丘路の存在を生理学的に証明し
たことになろう。また，微小電極による記録からも上丘
ネウロンは反復性発射を示したが，そのネウロンはまた
視神経刺激でも同様の発射を示した。これは，網膜上丘
路の終止部もまったく同一の部位であることを示すもの
である。
そこで，この視神経刺激によると丘の誘発電位が，視
覚領刺激によりいかなる影響を受けるかということを上
丘の誘発電位の成分 10，IIoおよび IIloのおのおのに
ついて調べてみた。 
10の成分(応答時 5msec位のもの〉は刺激に対して
非常に安定しており，いつの実験でもほとんど常に求め
られた。しかもこのものの刺激闘値は低く，また応答時
が短いことなどのことから，太い線維による誘発電位と
考えられる。 
]assik-Gerschenfeld et al.(1966)は刺激後 2，.， 3 
msecにみられる誘発電位を“自rst component"とし
視神経から直接上丘へ投射するものによる誘発電位とし
ている。 Sumitomoet al.(1967)は大きな陽性一陰性
電位すなわち本実験での IIoに先立って，スパイク様の
誘発電位を記録している。応答時が短いことであり 10
に相当すると思われる。視神経中の太い線維による誘発
電位に他ならない。
また，外側膝状体より上丘への投射線維の存在も知ら
れており (Clark1932; Barris et al.1935; Altman 
1962; Harman et al.1956)本実験でも外側膝状体刺激
により上丘で速い誘発電位が見られていることから(図 
2b)視神経中の太い線維が外側膝状体へ行き，そこか
ら上丘へ至っているという線維結合の存在も考えられ
る。
253 上丘の誘発電位に対する視覚領刺激の効果 
110の成分(応答時 10msec位のもの〉を生ずるため
の視神経刺激の闘値は高いが，刺激を強くすると常に得
られる電位変化である。また，視覚領刺激を条件刺激に
した際にはその影響をうけること，および， Nembutal 
によりその振幅をいささか減ずることなどから，網膜上
丘路に起因する成分と皮質上丘路に起因する成分の 2つ
が合成してで、きたものと考えられる。そしてそれらのう
ち，網膜上丘路によるものは Nembutalに対する影響
を受けずに残り，皮質上丘路によるものは， Nembutal 
により容易に消失する成分であろう。
網膜上丘路による成分は Bishopet al.(1955)のい
う“direct"な細い線維によるものであり， Sumitomo 
et al.(1967)の“wavecomponent"に相当し，この
ものは中脳網様体刺激で促進されるといわれている。 
Jassik・Gerschenfeldet al.(1966)はこれを“second 
component"と呼び，視覚領を strichniza tionするこ
とによりその成分は促進され， KClを用いて視覚領また
は外側膝状体をブロックした際には消失すると述べてい
る。したがってこの“Component"は視神経より外側
膝状体，視覚領を径て上丘へと下行するものの電位であ
ると結論している。しかし，本研究で見出されたように， 
Nembutalに対する態度から， これは 2つの成分より
成っていて，その一部は Jassik・Gerschenfeld et al. 
(1966)の言うように皮質上丘路を径るものであるが，
他の大部分は直接に視神経から上丘に至ったものである
と考えられる。 
Jassik・Gerschenfeldet al.(1966)は strichnization
によって視覚領から上丘に促進効果がおよんでいること
を確かめたが本研究でも，網膜上丘路の誘発電位に対し
て，すなわちその 110の成分に対して皮質上丘路が促進
効果を与えていた。ただし，この促進効果を与えるため
には視覚領刺激による上丘の誘発電位に IIvの成分が出
現するほどの刺激強度が必要であった。 
IIIoの成分(応答時 50msec位のもの〉は，無麻酔下
で自発性の活動のある状態では記録が困難であるが，加
算することにより容易に記録することができる。 Alt・ 
man et al.(1962)の記録には見られていないが，これ
は麻酔のためであると思う。事実，本実験でも， Nem-
butalによりこのものがすばやく消失することが確かめ
られた。
視覚領刺激を条件刺激にし，試験刺激との間隔を 300 
msecから 50msecの聞にすると， IlIoは明らかに抑制
される。
また，この波は Fuster & Docter (1961) の言う 
“secondary response" とは異なり， Doty (1958); 
"astola (1961) などが述べた，視覚領でみられる応答
時のながい誘発電位が皮質上丘路を介して上丘に IIIoを
発生させたものとも考えられる。
また一方， Bishop &O'Leary (1936); Burns (1950， 
1951); Eccles (1951) らは，それぞれの方法で大脳皮
質においては皮質刺激後に隣接ネウロン群の発火による
遅い誘発電位が記録されるとしている。本研究で主とし
て加算によって見られる 1110の成分はそれらに似た仕組
みが上丘でも行なわれ，^110の成分の発生の後，隣接し
たネウロンが発火し，その結果遅れて 1110の成分が生じ
たものであるかもしれない。
なお，上丘は光刺激に関与した眼球運動を制御する中
継点と考えられているが (Apter1946; Meikle et al. 
1964)，本研究で見られた視覚領刺激が IIoの成分にお.
よぼす促進効果， IIIoの成分におよぼす抑制効果などを
みると，上丘のそのような働きに対して皮質上丘路なる
フィードパック系の存在が考えられてくる。
まとめ
エーテル麻酔下で上丘，視覚領，視神経に導出電極，
刺激電極を装置し，エーテJレ麻酔停止後 Flaxedilでネ
コを非動化し，いわゆる無麻酔の状態で実験し以下の結
論を得た。 
1. 大脳皮質の視覚領より上丘へ至る遠心路(皮質上
丘路〉が存在することを電気生理学的に確認した。 
2. 視神経刺激で上丘の浅灰白層より誘発電位が記録
される。それは応答時の長さから， 10，IIoおよび IIIo
の3つの成分に分けられる。それらのうち IIoの成分は
視神経を介して直接上丘に至る細い線維群によるもの
(網膜上丘路〉と，視神経より外側膝状体核を経て視覚
領へ至り，そこからさらに上丘に下行した線維群による
もの(皮質上丘路〉とが合成されたものである。 
3. 上記の網膜上丘路と皮質上丘路とは上丘内で同じ
ネウロンを支配し，後者は前者の活動を促進する。 
4. 上丘が光刺激に関与した眼球運動を制御する中枢
であるとすれば網膜上丘路に対して皮質上丘路なるフィ
ードバック系の存在が考えられる。
稿を終わるにあたり，終始と懇篤なと指導とと校
聞をたまわった恩師本間三郎教授，大谷克己教授に
深甚な謝意を表するとともに，本研究にあたり，直
接のと指導， (:'援助をいただいた加濃正明講師に深
く御礼申し上げます。また，絶えず C助言， (:'協力
下さった第一生理学教室および第三解剖学教室の皆
様に感謝の意を表します。
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